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ABSTRACT
Application of the analysis of prey ecological characteristics (traits) for the study of the feeding behaviour of bottom-
feeder fishes: the example of the stickleback (Gasterosteus gymnurus Cuvier, 1829)
We have used fourteen ecological traits of the macroinvertebrates present in the stomachs of the stickleback to try to obtain
information on it’s feeding behaviour in the upper part of the Min˜o basin (NW Spain). To this end, a principal components
analysis was carried out, using the level of affinity of the taxa for the different categories of the traits through a fuzzy co-
dification process. The results show that the stickleback is a bottom-feeder that feeds basically on benthic prey, but can also
consume terrestrial prey on the surface, the Chironomid larvae being the most abundant prey (constituted 59.66 % of the total).
This species exhibited a generalist behaviour concerning some of the ecological traits of the prey (ex. ‘substratum’, ‘aggrega-
tion tendency’, ‘trajectory on the substratum and in the drift’, ‘agility’ or ‘body flexibility’). In other cases it showed a clear
preference for prey with certain characteristics, such as taxa typical of areas where the velocity of the current is null or low
(trait ‘current velocity’) or taxa available in the drift during daylight (trait ‘daily drift behavior’). The results obtained show
that this type of analysis could be used on other bottom-feeder species, thus providing a more ecological approach to feeding
studies.
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RESUMEN
Aplicacio´n del ana´lisis de los rasgos ecolo´gicos (“traits”) de las presas para el estudio del comportamiento alimentario en
peces bento´fagos: el ejemplo del espinoso (Gasterosteus gymnurus Cuvier, 1829)
Hemos utilizado catorce rasgos ecolo´gicos (“traits”) de los macroinvertebrados presentes en los esto´magos del espinoso para
intentar obtener informacio´n sobre su comportamiento alimentario en la cuenca alta del Min˜o (NO Espan˜a). Para ello se ha
realizado un ana´lisis de componentes principales utilizando el grado de afinidad de los taxones por las diferentes categorı´as
de los rasgos mediante un procedimiento de codificacio´n difusa. Los resultados muestran que el espinoso es un comedor de
fondo que se alimenta ba´sicamente de presas bento´nicas, pero que tambie´n puede consumir presas terrestres en superficie,
siendo los Quirono´midos en estado de larva las presas ma´s abundantes (constituyeron el 59.66 % del total). Esta especie
presento´ un comportamiento generalista en cuanto a alguno de los rasgos ecolo´gicos de las presas (ej. rasgos ‘substrato’,
‘tendencia de agregacio´n’, ‘trayectoria en el substrato y en la deriva’, ‘agilidad’ o ‘flexibilidad corporal’), mientras que en
otros casos mostro´ una clara preferencia por presas con ciertas caracterı´sticas, como por ejemplo taxones tı´picos de zonas
donde la velocidad de corriente es nula o baja (rasgo ‘velocidad de corriente’) o taxones disponibles en la deriva durante
las horas de luz (rasgo ‘comportamiento diario de la deriva’). Los resultados obtenidos demuestran que este tipo de ana´lisis
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podrı´a ser empleado en otras especies de peces bento´fagos, proporcionando un enfoque ma´s ecolo´gico a los estudios de
alimentacio´n.
Palabras clave: Espinoso, dieta, comportamiento alimentario, rasgos ecolo´gicos de macroinvertebrados.
INTRODUCCIO´N
El espinoso (Gasterosteus gymnurus Cuvier,
1829) es un pequen˜o pez de morfologı´a incon-
fundible que no suele superar los 60 mm y que
habita tanto aguas dulces como salobres. Su a´rea
de distribucio´n es amplia, incluyendo la cuenca
mediterra´nea, la zona atla´ntica desde el sur de la
Penı´nsula Ibe´rica hasta el sudoeste de Inglaterra,
ası´ como Francia, Be´lgica, Holanda, Dinamarca,
Alemania y el sur de Suecia (Kottelat & Frey-
hof, 2007). Las poblaciones espan˜olas se consi-
deraron durante un tiempo como pertenecientes
a la especie Gasterosteus aculeatus pero Kotte-
lat (1997) las incluyo´ dentro de la actual espe-
cie. En la Penı´nsula Ibe´rica tiene una distribucio´n
muy localizada, en diversos puntos del norte de
Espan˜a, Galicia, Guadiana y Catalun˜a (Doadrio,
2001), siendo en general escaso, excepto en Gali-
cia donde la especie es ma´s numerosa y esta´ am-
pliamente distribuida (Ferna´ndez et al., 2009).
El espinoso esta´ considerado por la UICN en
la categorı´a de “Preocupacio´n Menor” (LC) a ni-
vel mundial (Freyhof & Kottelat, 2008). Sin em-
bargo, debido a la contaminacio´n de las aguas,
la pe´rdida de ha´bitat y el aislamiento de las po-
blaciones existentes, en Espan˜a se le incluye en
la categorı´a “En Peligro” (EN) (Doadrio, 2001).
Debido a ello, el estudio de esta especie es im-
portante para poder realizar una gestio´n ma´s efi-
caz de sus poblaciones que ayude a su conser-
vacio´n. Hasta ahora los estudios realizados sobre
esta especie en la Penı´nsula Ibe´rica han versa-
do sobre diferentes aspectos: variabilidad mor-
folo´gica (Lobo´n-Cervia´ et al., 1988), caracterı´sti-
cas morfome´tricas y merı´sticas (Ferna´ndez et al.,
2000; Hermida et al., 2005a), aspectos de eco-
logı´a general (Alexandre & Almeida, 2009; Cla-
vero et al., 2009), gene´tica (Cun˜ado et al., 2002),
biogeografı´a (Hernando & Soriguer, 1992; Doa-
drio, 2001; Filipe et al., 2009) y asimetrı´a fluc-
tuante (Hermida et al., 2005b). Sin embargo, so´lo
recientemente Sa´nchez-Herna´ndez et al. (2011b)
proporcionan informacio´n sobre la alimentacio´n
de esta especie en un rı´o de Galicia.
Los estudios de alimentacio´n en los peces
esta´n enormemente influenciados por la eleccio´n
del me´todo utilizado para cuantificar la impor-
tancia relativa o la contribucio´n de cada tipo de
presa en la dieta (Corte´s, 1998). Ası´, los estu-
dios de alimentacio´n se enfrentan a dos gran-
des inconvenientes. En primer lugar, las te´cni-
cas analı´ticas utilizadas para la descripcio´n de
la dieta (me´todos nume´ricos, volume´tricos y gra-
vime´tricos) han sido criticadas por la simplifica-
cio´n extrema de la imagen que se obtiene (ver
por ejemplo Hyslop, 1980; Garcı´a de Jalo´n et al.,
1993) o por su subjetividad (Lima-Junior & Goi-
tein, 2001). En segundo lugar, la correcta inter-
pretacio´n de los resultados generalmente presen-
ta dificultades estadı´sticas, ya que con frecuencia
las matrices de datos presentan un elevado nu´me-
ro de ceros (Baltana´s & Rinco´n, 1992). Adema´s,
los estudios de alimentacio´n basados en la des-
cripcio´n de la dieta carecen de consistencia tem-
poral, razo´n por la cual algunos investigadores
utilizan el ana´lisis de iso´topos estables para ob-
tener una imagen integral de la dieta (Hesslein et
al., 1993; Power et al., 2002; Cucherousset et al.,
2007). Por todo ello, dependiendo del objetivo
del trabajo se deberı´a elegir el me´todo de ana´lisis
que ma´s se adecue a las necesidades del estudio.
En la actualidad, cada vez son ma´s frecuentes
los trabajos en los que se utilizan ana´lisis mul-
tivariantes derivados de los ana´lisis de compo-
nentes principales (ve´ase Blanco-Garrido et al.,
2003; Jaworski & Ragnarsson, 2006; Loseto et
al., 2009). Sin embargo, se ha abierto una nueva
lı´nea de trabajos que ha surgido de la elabora-
cio´n de bases de datos de los rasgos ecolo´gicos
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(traits) de los macroinvertebrados que forman
parte de la dieta (por ejemplo Ware, 1973; Ra-
der, 1997), y que finalmente han sido utilizadas
en los estudios de alimentacio´n para proporcionar
un acercamiento funcional a los mecanismos im-
plicados en las relaciones predador-presa. Aun-
que e´stos originariamente han sido empleados
en trucha comu´n (de Crespin de Billy, 2001;
de Crespin de Billy & Usseglio-Polatera, 2002),
tambie´n han sido utilizados para estudiar las
interacciones tro´ficas entre especies simpa´tricas
(Sa´nchez-Herna´ndez et al., 2011b). Sin embar-
go, en contraste con Sa´nchez-Herna´ndez et al.
(2011b), quienes analizaron los ha´bitos alimen-
tarios de seis espinosos de una u´nica localidad
en Galicia, en este caso se ha ampliado el estu-
dio con ejemplares capturados en otras localida-
des. Adema´s, en este trabajo hemos completado
el ana´lisis de los rasgos efectuado con anteriori-
dad, y de los diez que en un primer momento se
emplearon, el actual trabajo contempla un total
de catorce rasgos ecolo´gicos. De hecho, el obje-
tivo principal de este trabajo es contribuir al co-
nocimiento de la ecologı´a tro´fica del espinoso en
la Penı´nsula Ibe´rica, ası´ como evaluar la meto-
dologı´a de los ana´lisis de los rasgos ecolo´gicos
(traits) para la descripcio´n del comportamiento
alimentario, identificando las principales venta-
jas e inconvenientes que presenta.
A´REA DE ESTUDIO
El presente trabajo se ha desarrollado en cua-
tro rı´os oligotro´ficos de la cuenca del Min˜o
(Fig. 1). El rı´o Ladra (n = 7; UTM: 29T 606483E
4778014N), el rı´o Trimaz (n = 10; UTM: 29T
600353E 4798657N), el rı´o Madalena (n = 2;
UTM: 29T 606448E 4793403N) y el rı´o Labra-
da (n = 3; UTM: 29T 597571E 4795729N). Las
localidades muestreadas se encuentran pro´ximas
entre sı´ (Fig. 1), y se incluyen dentro de la zo-
na declarada como Lugar de Intere´s Comunita-
rio (LIC) para la Red Natura 2000 (LIC Parga-
Ladra-Ta´moga, co´digo ES1120003). En cuanto
a la red de drenaje, los cuatro rı´os muestreados
pertenecen a la parte alta de la cuenca del Min˜o.
El rı´o Ladra nace en las estribaciones de la “Se-
rra da Carba” a 600 m, en su primer tramo re-
cibe el nombre de rı´o Trimaz y despue´s de la
confluencia por la margen izquierda con el rı´o
Madalena pasa a denominarse como rı´o Ladra,
para posteriormente recibir las aguas del rı´o La-
brada por la derecha (Rı´o-Barja & Rodrı´guez-
Figura 1. Localizacio´n de las estaciones de muestreo. Location of the sampling sites.
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Lestega´s, 1992). En total el rı´o Ladra tiene una
cuenca hidrogra´fica de 889 km2 y una longitud de
50 km hasta su confluencia con el rı´o Min˜o (Rı´o-
Barja & Rodrı´guez-Lestega´s, 1992). Geolo´gica-
mente el a´rea de estudio se caracteriza por una
acumulacio´n de gravas aluviales y de sedimen-
tos lacustres terciarios sobre substrato granı´tico
(Vidal Romanı´, 1989). Durante el an˜o 1996, el
caudal medio mensual en el a´rea de estudio va-
rio´ entre 2.7 m3/s en agosto y 75.4 m3/s en enero
(datos procedentes de la estacio´n de aforo 1619,
Confederacio´n Hidrogra´fica Min˜o-Sil). La gra-
nulometrı´a del substrato comprendı´a mayorita-
riamente bloques, cantos y gravas, destacando la
abundancia de macro´fitos, especialmente los per-
tenecientes al ge´nero Ranunculus sp., en el a´rea
de estudio (Tabla 1). En la vegetacio´n de ribera
dominaban los alisos (Alnus glutinosa) y sauces
(Salix spp.) en los cuatro rı´os estudiados, aun-
que existen diferencias en el porcentaje de som-
bra aportado por la cobertura vegetal, en todos
los rı´os fue superior al 50% excepto en el rı´o
Ladra que fue inferior (Tabla 1). Entre los ele-
mentos de heterogeneidad, destacan la presen-
cia de ramas y raı´ces sumergidas que propor-
cionan refugio a los peces, aunque de nuevo las
diferencias son plausibles entre los rı´os (Tabla 1).
Algunas caracterı´sticas fisicoquı´micas de las es-
taciones de muestreo, en el momento de la visita,
se muestran en la Tabla 1.
MATERIAL Y ME´TODOS
Toma de datos
Para la realizacio´n del estudio, y teniendo en
cuenta el estatus de conservacio´n que la especie
tiene, se analizaron 22 ejemplares de Gasteros-
teus gymnurusCuvier, 1829 procedentes de la co-
leccio´n existente en la Estacio´n de Hidrobiologı´a
de la USC. Estos especı´menes fueron capturados
mediante pesca ele´ctrica durante el mes de octu-
bre de 1996. Todos los espinosos capturados fue-
ron sacrificados con una sobredosis de aneste´sico
(benzocaina) y transportados en nevera porta´til
(4 ◦C aproximadamente) hasta el laboratorio, en
bolsas de polietileno, donde fueron congelados
a −30 ◦C hasta el momento del procesado.
Ana´lisis de la dieta
Para la descripcio´n de la dieta se determino´ la
abundancia relativa (Ai = (
∑
Si/
∑
St) × 100,
donde Si es el nu´mero de presas ‘i’, y St es el
nu´mero de presas totales en todos los esto´ma-
gos estudiados) y la frecuencia de ocurrencia
(Fi = (Ni/N) × 100, donde Ni es el nu´mero de
peces con la presa ‘i’ en su esto´mago y N es
el nu´mero total de peces con contenido en el
esto´mago). Las presas fueron identificadas has-
ta el menor nivel taxono´mico posible, general
Tabla 1. Caracterı´sticas fı´sico-quı´micas del agua. Physicochemical characteristics of the water.
Ladra Trimaz Madalena Labrada
Para´metros fisicoquı´micos
Temperatura (◦C) 11.6 11.8 12.7 11.8
Conductividad µS/cm 67.1 52.7 123.4 44.2
pH 7.8 5.5 7.2 7.2
O2 (%) 88 87 80 98
O2 (mg/l) 9.1 9.3 8.4 10.5
Para´metros morfome´tricos
Anchura media (m) 40 5 7 6
Porcentaje de sombra (%) 25 85 90 55
Vegetacio´n acua´tica (%) 45 95 90 95
Refugios (oquedades, raı´ces, etc.) Abundantes Escasos Muy abundantes Abundantes
Composicio´n del substrato
Bloques y piedras (> 64 mm,%) 45 30 47 36
Cantos y Gravas (64-2 mm,%) 50 40 30 50
Arena (2-0.6 mm,%) 5 20 10 5
Limo y arcilla (< 0.6 mm,%) 0 10 13 9
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mente a nivel de familia, y fueron agrupadas en
dos categorı´as: presas acua´ticas y presas terres-
tres. El taman˜o de las presas se determino´ con
un micro´metro digital con el fin de comparar si
existen diferencias entre el taman˜o de las presas
observado en los esto´magos y los taman˜os predi-
chos por el ana´lisis de los rasgos ecolo´gicos (ras-
go ‘talla potencial’). En los casos en los que el
alimento presento´ un avanzado estado de diges-
tio´n, el nu´mero de presas fue estimado contando
las partes del cuerpo resistentes a la digestio´n, y
su longitud fue estimada a partir de la anchura
de la ca´psula cefa´lica (ve´ase Rinco´n & Lobo´n-
Cervia´, 1999), que normalmente es la parte me-
jor preservada. Adema´s, se calculo´ la diversidad
tro´fica de Shannon como H′ = −∑ Pi log2 Pi,
donde Pi es la frecuencia relativa de la presa i.
Para completar el estudio de la estrategia ali-
mentaria se empleo´ el me´todo gra´fico de Amund-
sen et al. (1996). Este ana´lisis gra´fico consiste en
representar, para cada componente de la dieta, su
frecuencia de ocurrencia frente a su abundancia
especı´fica. Ası´, la importancia de cada presa, la
estrategia alimentaria y la contribucio´n fenotı´pi-
ca a la amplitud del nicho tro´fico pueden ser in-
terpretados a lo largo de las diagonales generadas
en el gra´fico (Fig. 2). Adema´s, con el fin de estu-
diar la variabilidad ontoge´nica se estudio la rela-
cio´n entre el taman˜o del alimento y el ı´ndice de
Shannon y la talla del pez.
Figura 2. Evaluacio´n gra´fica de la estrategia alimentaria se-
gu´n Amundsen et al. (1996). Graphic evaluation of the feeding
strategy according to Amundsen et al. (1996).
Ana´lisis de los rasgos ecolo´gicos
Para la evaluacio´n del ana´lisis de los rasgos
ecolo´gicos en el espinoso se empleo´ el paquete
ADE-4 para el software libre R (versio´n 2.11.1)
y disponible en http://www.r-project.org/. La ba-
se de datos utilizada para el ana´lisis de codifica-
cio´n difusa de componentes principales (FPCA)
se tomo´ de la bibliografı´a (de Crespin De Billy
& Usseglio-Polatera, 2002). FPCA es un me´to-
do robusto para el ana´lisis de los componentes
principales, ya que disminuye la influencia de
“outliers” (ve´ase p. e. Cundari et al., 2002). La
informacio´n de esta base de datos esta´ codificada
segu´n el procedimiento propuesto por Chevenet
et al. (1994), de modo que la afinidad de cada
taxo´n por cada categorı´a para un rasgo determi-
nado se codifica desde 0 (“no afinidad”) a 5 (“ele-
vada afinidad”). Por ejemplo, el rasgo ‘velocidad
de corriente’ esta´ dividido en cuatro categorı´as
(rasgo 3 en la Tabla 2), por lo que unos valores
para un determinado taxo´n de 3/5/0/0 para este
rasgo, indican que ese taxo´n no presenta ningu-
na afinidad para las categorı´as moderada y ele-
vada; una elevada afinidad para la categorı´a baja
y una moderada afinidad para la categorı´a nula.
En este trabajo se han analizado un total de ca-
torce rasgos ecolo´gicos de los macroinvertebra-
dos para el ana´lisis de la dieta del espinoso. Ası´,
los rasgos ‘macrohabitat’, ‘substrato’ y ‘veloci-
dad de corriente’ han sido definidos a nivel de
macrohabitat y utilizados en este trabajo para ob-
tener la informacio´n sobre el uso preferencial del
ha´bitat alimentario del espinoso (ve´ase las cate-
gorı´as de los rasgos en la tabla 2). La tendencia a
utilizar diferentes tipos de substrato (rasgo ‘subs-
trato’) por los invertebrados ha sido empleada
para estudiar la visibilidad y la accesibilidad de
las presas a escala de meso- y microhabitat. Los
rasgos ‘tendencia de agregacio´n’, ‘ocultacio´n’,
‘tendencia a derivar en la columna del agua’,
‘tendencia a derivar en la superficie del agua’,
‘comportamiento diario de la deriva’, ‘trayec-
toria en el substrato y en la deriva’ y ‘agili-
dad’ han sido usados para describir los ha´bitos
alimentarios del espinoso. Finalmente los ras-
gos ‘defensas morfolo´gicas’, ‘forma del cuer-
po’, ‘flexibilidad corporal’ y ‘talla potencial’
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Tabla 2. Rasgos, categorı´as y co´digos usados en los ana´lisis y en las gra´ficas. Basado en el trabajo de de Crespin De Billy &
Usseglio-Polatera (2002). Traits, categories, and codes used in the analyses and in the graphics. Based on the work by de Crespin De
Billy & Usseglio-Polatera (2002).
Rasgo Categorı´a Co´digo Rasgo
(continuacio´n)
Categorı´a Co´digo Rasgo
(continuacio´n)
Categorı´a Co´digo
(1) Macrohabitat Hiporreico
‘enterrados’
hypo.b (5) Ocultacio´n Solidamente
coloreado
sold.c (10) Agilidad Ninguna a.none
Hiporreico
‘interstitial’
hypo.i Estampado patt.c De´bil a.weak
Epibentico
erosional
epi.e Variable var.c Elevada a.high
Epibentico
deposicional
epi.d Accesorio mo´vil
(estuches/tubos)
case (11) Defensas
morfolo´gicas
Cercos, seda,
espinas
si.spi
Columna del
agua
water Accesorio fijo
(redes, refugios)
net Ninguna none
(2) Substrato
(mm)
Bloques (> 256) bloc (6) Tendencia a
derivar en la
columna de agua
Ninguna dc.none (12) Forma del
cuerpo
(incluidos
estuches y
tubos)
Cilı´ndrico cyl
Grava-canto
rodado (8-256)
cobble De´bil dc.weak Esfe´rico sph
Grava fina (2-8) gravel Media dc.med Co´nico con
Arena (0.2-2) sand Elevada dc.high Aplanado flat
Limo
(0.001-0.2)
silt (7) Tendencia a
derivar en la
superficie del
agua
Ninguna ds.none Hidrodina´mico strl
Briofitos bryo De´bil ds.weak (13) Flexibilidad
corporal
(incluidos
estuches y
tubos)
Ninguna (< 10◦) none
Otros macrofitos bryo-o Media ds.med De´bil (10-45◦) weak
Raı´ces root Elevada ds.high Elevada (> 45◦) high
Hojarasca,
detrito orga´nico
detr (8)
Comportamiento
diario de la
deriva
Amanecer dawn (14) Talla
potencial (mm)
≤ 2 X.2
Fango/barro/lodo mud Horas de luz d.light > 2-4 X2.4
(3) Velocidad de
corriente (cm/s)
Nula (0-5) X0.5 Anochecer t.light > 4-8 X4.8
Lenta (5-25) X5.25 Nocturno noct > 8-16 X8.16
Moderada
(25-75)
X25.75 Ninguno none > 16-32 X16.32
Elevada (> 75) X.75 (9) Trayectoria
en el substrato y
en la deriva
Oscilatoria oscil > 32 X.32
(4) Tendencia de
agregacio´n
Elevada ag.high Lineal lin
De´bil ag.weak Al azar rand
Ninguna none
han sido empleados para analizar la eficacia de
manipulacio´n de los peces.
Ostracoda y Ecnomidae, presentes en varios
esto´magos, no se han incluido en los ana´lisis de
los rasgos debido a que no existen datos para es-
tos taxones en la base de datos. Por otra parte, ge-
neralmente la resolucio´n taxono´mica que se em-
plea para los ana´lisis de los rasgos es la de ge´nero
(Dole´dec et al., 2000; Rodrı´guez-Capı´tulo et al.,
2009) pero cuando la identificacio´n a este nivel
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Tabla 3. Composicio´n de la dieta. Abundancia (Ai), frecuencia de ocurrencia (Fi). No identificado (*) (media ± error esta´ndar).
Diet composition. Abundance (Ai), frequency of occurrence (Fi). Not identified (*) (mean ± S.E.).
Ladra Trimaz Madalena Labrada Total
Ai (%) Fi (%) Ai (%) Fi (%) Ai (%) Fi (%) Ai (%) Fi (%) Ai (%) Fi (%)
Invertebrados acua´ticos
Oligochaeta* — — 13.97 140 — — — — 12.55 18.18
Hydracharina* — — 10.66 110 12 150 — — 10.85 19.09
Ostracoda* 13.70 14.29 — — 84 100 19.76 133.33 18.91 18.18
Baetidae 18.52 57.14 — — — — 14.88 133.33 11.49 22.73
Leuctridae — — 12.98 130 — — 12.20 133.33 12.97 18.18
Elmidae 13.70 14.29 — — — — 14.88 133.33 10.64 19.09
Ecnomidae 17.41 14.29 10.99 130 — — — — 11.06 18.18
Sericostomatidae — — 10.33 110 — — — — 10.21 14.55
Ceratopogonidae — — 10.66 120 — — — — 10.42 19.09
Chironomidae 62.96 85.71 76.16 100 13 100 51.22 .11100 59.66 95.45
Simuliidae 13.70 14.29 13.25 160 — — 12.20 166.67 19.77 40.91
Invertebrados terrestres
Chironomidae 13.70 14.29 10.66 120 — — 14.88 166.67 11.06 22.73
Trichoptera* — — 10.33 110 — — — — 10.21 14.55
Insectos no identificados — — — — 11 150 — — 10.21 14.55
Nu´mero espinosos (n) 7 10 2 3 22
Nu´mero total de presas .004 ± 0.871 30.2 ± 6.071 1.50 ± 38.11 20.5 ± 7.761 21.4 ± 4.9011
Nu´mero de taxones 12.1 ± 0.341 12.9 ± 0.311 3 14.5 ± 0.951 12.9 ± 0.2411
Invertebrados terrestres (%) .112 ± 2.041 12.3 ± 1.401 10.5 ± 0.561 14.2 ± 1.591 12.3 ± 0.9311
I´ndice de Shannon (H′) 0.82 ± 0.229 0.89 ± 0.169 0.94 ± 0.311 11.5 ± 0.294 0.95 ± 0.0119
Tabla 4. Variabilidad en la composicio´n de la dieta a partir de las abundancias relativas de los taxones en cada uno de los 22
ejemplares. Se presentan los datos para cada taxo´n. No identificado (*) (media ± error esta´ndar). Variability in the diet composition
stemming from the relative abundances of the taxa in each of the 22 specimens. Data are presented for each taxa. Not identified (*)
(mean ± S.E.).
Abundancia relativa Ai (%) Desviacio´n tı´pica Mı´nimo Ma´ximo
Invertebrados acua´ticos
Oligochaeta* 2.9 ± 1.59 17.45 0 25
Hydracharina* 1.8 ± 0.85 13.96 0 16.67
Ostracoda* 8.8 ± 4.90 22.98 0 86.36
Baetidae 11.2 ± 5.53 25.93 0 100
Leuctridae 2.2 ± 1.19 15.56 0 21.71
Elmidae 1.3 ± 0.93 14.36 0 15.38
Ecnomidae 2.4 ± 1.41 16.64 0 28.57
Sericostomatidae 0.07 ± 0.078 10.36 0 1.72
Ceratopogonidae 0.6 ± 0.57 12.67 0 12.5
Chironomidae 55.9 ± 6.38 29.96 0 100
Simuliidae 10.9 ± 3.87 18.15 0 68.18
Invertebrados terrestres
Chironomidae 1.8 ± 0.89 14.17 0 14.29
Trichoptera* 0.38 ± 0.378 11.77 0 8.33
Insectos no identificados 0.05 ± 0.051 10.24 0 1.14
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no es posible, el ana´lisis puede realizarse a ni-
vel de familia, utilizando para ello la media de
los valores de todos los ge´neros de la misma fa-
milia (de Crespin De Billy & Usseglio-Polatera,
2002; Rodrı´guez-Capı´tulo et al., 2009). En nues-
tro caso este ca´lculo fue hecho para Oligochae-
ta, Baetidade, Elmidae, Sericostomatidae, Cera-
topogonidae y Chironomidae.
Ana´lisis estadı´stico
Para realizar los ana´lisis de correlacio´n entre va-
riables se empleo´ el paquete estadı´stico PASW
Statistics 18 (SPSS, Inc), aceptando que es-
tas pruebas eran estadı´sticamente significativas
siempre que la probabilidad asociada resultara
ser menor que 0.05.
RESULTADOS
Para el propo´sito de este trabajo se ha estudiado
la alimentacio´n de 22 ejemplares adultos, de ta-
llas comprendidas entre los 3.6-5.3 cm. No se en-
contraron individuos con los esto´magos vacı´os, y
en total se han identificado 471 presas, incluidas
en catorce categorı´as (Tabla 3). En el co´mputo to-
tal, el taxo´n ma´s abundante en la dieta del espi-
noso fueron las larvas de quirono´midos (59.66 %
del total), halladas en el 95.45 % de los esto´ma-
gos. Por el contrario, los ostra´codos representa-
ron el 18.9 % del total de presas, siendo encontra-
dos u´nicamente en cuatro ejemplares (18.18 %).
Por rı´os, como se puede observar en la tabla 3 la
composicio´n faunı´stica difiere entre los mismos.
Excepto en el rı´o Madalena, donde el taxo´n ma´s
Figura 3. Representacio´n de las estrategias alimentarias segu´n el me´todo gra´fico de Amundsen et al. (1996). Se ofrecen los datos
por rı´o y en total. a: imagos ae´reos. Representation of the feeding strategies according to the graphic method by Amundsen et al.
(1996). Data are offered per river and in total. a: aerial imagoes.
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Figura 4. Ana´lisis factorial de correspondencias entre los rasgos y su distribucio´n espacial. Ordenacio´n de las categorı´as para los
catorce rasgos en el plano factorial F1-F2 del ana´lisis de correspondencia. Ve´ase Tabla 2 para el nombre completo de las categorı´as
de cada rasgo. Factorial correspondence analysis between the traits and their spatial distribution. Ordination of the categories for the
14 traits on the F1-F2 factorial plane of the analysis of correspondence. See Table 2 for the full name of the categories of each trait.
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Figura 5. Biplot del contenido estomacal obtenido de un ana´lisis de componentes principales de codificacio´n difusa (FPCA).
Distribucio´n de cada rasgo de acuerdo con los contenidos estomacales (1) e histograma de los valores propios de cada componente
principal (eigenvalues) (2, los dos primeros valores esta´n en negro). Las elipses envuelven el valor promedio de las posiciones de los
taxones consumidos por G. gymnurus. Las lı´neas unen cada taxo´n consumido por el espinoso (representadas por un punto) con el
centro de gravedad, pero solamente se representa el 80 % de la longitud total de la lı´nea para aumentar la legibilidad de la gra´fica.
(A) imagos ae´reos, ej. Chironomidae (A). Biplot of the stomachal contents obtained from a fuzzy principal components analysis
(FPCA). Distribution of each trait according to the stomach contents (1) and histogram of the values of each principal component
(eigenvalues) (2, the first two values are in black). Ellipses envelop the average value of the taxa positions consumed by G. gymnurus.
The lines link each taxa consumed by the stickleback (represented by a dot) to the gravity center, but only 80 % of the total length of
the line is represented in order to improve graph clarity. (A) Aerial imagoes, e.g. Chironomidae (A).
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abundante fueron los ostra´codos con un 84 %, en
los otros tres rı´os la dieta estuvo dominada por los
quirono´midos (62.96 % en el rı´o Ladra, 76.16 %
en el rı´o Trimaz y 51.22 % en el rı´o Labrada).
Por otro lado, en funcio´n de los resultados ob-
tenidos a partir del ca´lculo de las abundancias
en cada individuo (Tabla 4), Baetidae, que en el
computo total so´lo aporta el 1.49 % de la abun-
dancia de la composicio´n faunı´stica (Tabla 3), al
hacer la media con los valores individualmente
este taxo´n pasa a tener una mayor importancia
(11.2 %± 5.53). Contrariamente, la importancia
de Ostracoda en la dieta con este ana´lisis es me-
nor y tiene un valor medio de 8.8 %± 4.90, en
comparacio´n con el valor total (18.9 %). Adema´s,
a pesar de la elevada presencia de las larvas de
Chironomidae en la dieta (presente en 21 ejem-
plares), su variabilidad en te´rminos de abundan-
cia como constituyente de la dieta a nivel indivi-
dual tambie´n es elevada.
En la figura 3 se pueden observar los resulta-
dos obtenidos con el me´todo gra´fico de Amund-
sen et al. (1996). Ası´, siguiendo la interpretacio´n
sugerida por dicho autor la dieta del espinoso
muestra una clara especializacio´n por el consumo
de ciertos taxones. De hecho, excepto en el rı´o
Madalena, Chironomidae fue el taxo´n dominante
en la dieta. En el caso del rı´o Madalena, y tenien-
do en cuenta el bajo nu´mero de ejemplares anali-
zados, los espinosos parecen estar especializados
en el consumo de Ostracoda (Fig. 3). De forma
general, los imagos de trico´pteros, las larvas de Se-
ricostomatidae, Hydracharina y Ceratopogonidae
son presas raras en la dieta del espinoso (Fig. 3).
Respecto al ana´lisis de los rasgos ecolo´gicos,
en la figura 4 se puede observar la distribucio´n
en el FPCA de cada categorı´a en los catorce ras-
gos analizados. Por otro lado, los dos primeros
ejes (‘eigenvalues’ en Figs. 5 y 6) son suficien-
tes para ilustrar la distribucio´n del espinoso en
el FPCA en cada rasgo analizado, representando
ma´s del 65 % de la variabilidad total en todos los
casos. Los resultados muestran que el espinoso
prefirio´ alimentarse en macroha´bitats epibe´nticos
tanto deposicionales, debido a la presencia de Ce-
ratopogonidae en sus esto´magos, como erosiona-
les (presencia de Elmidae y Simuliidae) (Fig. 5a).
Tambie´n muestran una cierta tendencia, aunque
de´bil, a alimentarse en la columna de agua o en
su superficie, ya que tambie´n se alimentan de pre-
sas terrestres (imagos de quirono´midos, imagos
de trico´pteros y otros insectos terrestres no iden-
tificados) (Fig. 5f, g). El rasgo ‘substrato’ reve-
la que el espinoso puede utilizar una gran varie-
dad de substratos para alimentarse debido a la
distribucio´n de las presas en el FPCA (Fig. 5b).
Contrariamente, el rasgo ‘velocidad de corrien-
te’ muestra que el espinoso prefiere alimentarse
en zonas donde la velocidad de corriente es nula
o baja (presencia de Oligochaeta, Chironomidae,
Ceratopogonidae y Sericostomatidae), pero que
tambie´n puede utilizar posiciones alimentarias con
velocidades de corriente mayores debido a la
presencia de Simuliidae en sus esto´magos (Fig. 5c).
En cuanto al comportamiento alimentario, los
resultados muestran una preferencia a alimen-
tarse mayoritariamente de presas bento´nicas, pe-
ro con un pequen˜o uso de la deriva (Fig. 5f, g).
El rasgo ‘tendencia a derivar en la columna del
agua’ sugiere que el espinoso ingiere presas con
una de´bil tendencia a derivar, aunque tambie´n
consume Simuliidae (con alta tendencia a de-
rivar) y Ceratopogonidae (con nula tendencia
a derivar). Los invertebrados terrestres se sepa-
ran en el FPCA (parte superior derecha) debi-
do a que derivan sobre la superficie y no en la
columna de agua (Fig. 5f).
El espinoso se alimenta preferentemente du-
rante las horas de luz, desde el amanecer al ano-
checer. Los imagos de Chironomidae (Chirono-
midae (a) en Fig. 6a) y las presas terrestres no
identificadas se incluyen dentro de la categorı´a
“horas de luz” y Ceratopogoniade y los imagos
de Trichoptera (Trichoptera (a) en Fig. 6a) den-
tro de la categorı´a “ninguna”. De los resultados
obtenidos en el FPCA respecto al rasgo ‘tenden-
cia de agregacio´n’ se puede extrapolar que el
espinoso utilizo´ tanto presas que muestran una
elevada tendencia a la agregacio´n (Simuliidae)
comobaja (Ceratopogonidaey Sericostomatidae).
Por el contrario los imagos de Trichoptera y pre-
sas terrestres no identificadas se separaron en el
FPCA (Fig. 5d) debido a que esta´n codificados
en la base de datos con el mismo valor para las
dos categorı´as de este rasgo, ya que es difı´cil
definir si la tendencia a agregarse es alta o ba-
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Figura 6. Biplot del contenido estomacal obtenido de un ana´lisis de componentes principales de codificacio´n difusa (FPCA).
Distribucio´n de cada rasgo de acuerdo con los contenidos estomacales (1) e histograma de los valores propios de cada componente
principal (eigenvalues) (2, los dos primeros valores esta´n en negro). Las elipses envuelven el valor promedio de las posiciones de
los taxones consumidos por G. gymnurus. Las lı´neas unen cada taxo´n consumido por el espinoso (representadas por un punto)
con el centro de gravedad, pero solamente se representa el 80 % de la longitud total de la lı´nea para aumentar la legibilidad de
la gra´fica. (A) imagos ae´reos, ej. Chironomidae (A). Biplot of gut contents obtained from a fuzzy principal components analysis
(FPCA). Distribution of each trait according to the stomachal contents (1) and histogram of the values of each principal component
(eigenvalues) (2, the first two values are in black). The ellipses envelop the average value of the taxa positions consumed by G.
gymnurus. The lines link each taxa consumed by the stickleback (represented by a dot) to the gravity center, but only 80 % of the total
length of the line is represented in order to improve graph clarity. (A) Aerial imagoes, e.g. Chironomidae (A).
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ja. El rasgo ‘trayectoria en el substrato y en la
deriva’ no mostro´ diferencias claras, ya que el
espinoso se alimento´ de invertebrados con una
trayectoria lineal (Leuctridae y Elmidae), oscila-
toria (Chironomidae, Simuliidae y Oligochaeta)
y con trayectorias variables (Baetidae) (Fig. 6b).
Por el contrario, el rasgo ‘Ocultacio´n’ indica que
el espinoso prefirio´ en general consumir taxones
so´lidamente coloreados, excepto Sericostomati-
dae, que presentan un accesorio mo´vil (estuche)
y Baetidae, que puede presentar coloraciones va-
riables (Fig. 5e). En relacio´n con el rasgo ‘agi-
lidad’ se han obtenido resultados muy similares
al rasgo ‘trayectoria en el substrato y en la de-
riva’, ya que los espinosos consumieron inverte-
brados con una elevada (Baetidae y Simuliidae),
de´bil (Oligochaeta) y ninguna (invertebrados te-
rrestres) agilidad (Fig. 6c).
Los rasgos ‘defensas morfolo´gicas’, ‘forma
del cuerpo’ y ‘flexibilidad corporal’ han sido usa-
dos para analizar la eficacia de manipulacio´n del
alimento de los peces. Las u´nicas presas con de-
fensas morfolo´gicas consumidas por el espinoso
fueron Sericostomatidae (con estuche) y Baeti-
dae (con cercos), y la mayorı´a presentan una for-
ma del cuerpo cilı´ndrica (Fig. 6d, e). Sin embar-
go, en cuanto al rasgo ‘flexibilidad’, el espinoso
consumio´ tanto presas rı´gidas (Sericostomatidae
y Elmidae) como poco flexibles (Leuctridae y in-
vertebrados terrestres no identificados) e incluso
muy flexibles (Chironomidae, Ceratopogonidae
y Oligochaeta) (Fig. 6f).
Las mediciones de las presas identificadas en
los esto´magos se han realizado con el fin de
comparar el taman˜o de las presas observado con
el predicho por el ana´lisis de los rasgos. Ası´,
el espinoso prefirio´ consumir presas entre 0.5-
8 mm de taman˜o (Hydracarina y Oligochaeta
respectivamente), siendo las presas comprendi-
das entre 2.5-3.5 mm las ma´s consumidas, ya
que constituyeron un 44.5 % del total (Tabla 5).
Sin embargo el rasgo ‘talla potencial’ muestra
que el espinoso prefiere usar presas entre 4-8
mm, excepto Elmidae (< 2 mm) y Oligochaeta
(16-32 mm) (Fig. 6g). Ası´, el resultado obtenido
en este rasgo puede sobreestimar el taman˜o real
de las presas que consume el espinoso, especial-
mente en el caso de Oligochaeta. Adema´s, tanto
la longitud media como el ancho medio del ali-
mento no estuvieron relacionados con la longitud
de los peces (r = −0.20; P = 0.366 y r = −0.03;
P = 0.896, respectivamente). Por otro lado, la di-
versidad tro´fica de Shannon disminuye con la ta-
lla del espinoso pero el resultado no es significa-
tivo (r = −0.22; P = 0.329).
DISCUSIO´N
A grandes rasgos, la composicio´n faunı´stica de la
dieta del espinoso en la cuenca del Min˜o confir-
ma las observaciones anteriores que indican que
esta especie se alimenta de una amplia variedad
de presas, como insectos, pequen˜os crusta´ceos,
caracoles y pequen˜as lombrices (Hartley, 1948;
Hynes, 1950; Allen & Wootton, 1984; Sa´nchez-
Gonza´les et al., 2001; Copp & Kova´c, 2003).
Adema´s, en nuestro caso la dieta estuvo domina-
da por las larvas de Chironomidae, hecho obser-
vado asimismo en otros trabajos (Hartley, 1948;
Hynes, 1950). De hecho, en funcio´n de los resul-
tados obtenidos mediante el me´todo gra´fico de
Amundsen et al. (1996), se confirma la estrate-
gia especializada desarrollada por esta especie,
siendo las larvas de Chironomidae el taxo´n do-
minante en la dieta en la mayorı´a de los rı´os,
(excepto en el rı´o Madalena donde son los
ostra´codos). No obstante, a pesar de las diferen-
cias individuales en la composicio´n faunı´stica de
la dieta, casi la totalidad del alimento se corres-
Tabla 5. Dieta del espinoso de acuerdo con el taman˜o y la anchura de las presas. Las presas fueron agrupadas en nueve categorı´as
de taman˜o, cada una con un intervalo de 0.5 mm. Stickleback diet according to prey size and width. The prey were grouped into nine
size categories, each of them with a 0.5 mm interval.
Categorı´as de taman˜o (mm) 0-0.5 0.5-1 1-1.5 1.5-2 2-2.5 2.5-3 3-3.5 3.5-4 ≥ 4
Taman˜o de las presas ( %) 20 5.7 1.7 8.9 3.2 21.4 22.9 5.7 10.4
Anchura de las presas ( %) 87.3 11.3 — 1.5 — — — — —
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ponde con presas acua´ticas, resultados que corro-
boran las observaciones efectuadas con anteriori-
dad por otros investigadores (Sa´nchez-Gonza´les
et al., 2001; Copp & Kova´c, 2003; Sa´nchez-
Herna´ndez et al., 2011b) y los resultados deriva-
dos de los ana´lisis de los rasgos.
En esta lı´nea, la composicio´n de la dieta en
los peces esta fuertemente influenciada por la
abundancia y accesibilidad del alimento y en fun-
cio´n de estos y otros factores el pez desarrolla
la estrategia alimentaria ma´s adecuada y renta-
ble energe´ticamente en todo momento (por ejem-
plo de Crespin de Billy et al., 2002; Johnson
et al., 2007; Sa´nchez-Herna´ndez et al., 2011b).
Ası´, las diferencias observadas en la composicio´n
faunı´stica entre los rı´os analizados pueden deber-
se a las diferencias en el ha´bitat fı´sico y la pro-
pia composicio´n del macrobentos y su disponibi-
lidad, como han encontrado otros investigadores
(Garcı´a de Jalo´n & Barcelo´, 1987; Domı´nguez et
al., 2002; Copp & Kova´c, 2003).
Respecto a la variabilidad ontoge´nica en la
dieta del espinoso, au´n no siendo definitorios los
resultados obtenidos por el bajo nu´mero y el se-
mejante taman˜o (3.6-5.3 cm) de los ejemplares
analizados, el taman˜o del alimento y la diversi-
dad tro´fica no aumentaron con el taman˜o del pez,
a diferencia de las observaciones efectuadas por
otros investigadores en diversas especies de pe-
ces (Hynes, 1950; Blanco-Garrido et al., 2003;
Sa´nchez-Herna´ndez et al., 2011a).
Los estudios sobre el uso del ha´bitat por los
peces en la naturaleza esta´n basados en obser-
vaciones visuales o en los resultados obtenidos
mediante el seguimiento de peces marcados (ver
por ejemplo Jakober et al., 2000 o O’Connor &
Rahel, 2009). Por el contrario, con el actual traba-
jo se demuestra que con el ana´lisis de los rasgos
ecolo´gicos de las presas tambie´n se puede obte-
ner informacio´n sobre el uso del ha´bitat emplea-
do por un pez en la adquisicio´n del alimento. Ası´,
este estudio confirma el comportamiento alimen-
tario bento´nico del espinoso, tal y como han de-
mostrado otros investigadores en condiciones de
laboratorio (Ranta & Kaitala, 1991; Hart, 2003).
Adema´s, la distribucio´n de los taxones de presas
en el FPCA para el rasgo ‘velocidad de corriente’
nos permitio´ concluir que el espinoso prefiere ali-
mentarse en zonas donde la velocidad de corrien-
te es nula o baja, resultado que concuerda con
las observaciones efectuadas por Copp & Kova´c
(2003). Por otro lado, a pesar de que en condi-
ciones de laboratorio se ha demostrado que el es-
pinoso puede alimentarse en condiciones de total
oscuridad (Mussen & Peeke, 2001), el actual tra-
bajo, al igual que otros anteriores (Allen & Woot-
ton, 1984; Litvak & Leggett, 1992), confirma los
ha´bitos alimentarios diurnos de esta especie.
Si bien es cierto que la distribucio´n de los
taxones en el FPCA en algunos de los rasgos
no permitio´ obtener resultados definitorios, por
cuanto el espinoso mostro´ un comportamiento
generalista (ve´ase los rasgos ‘substrato’, ‘tenden-
cia de agregacio´n’, ‘trayectoria en el substrato y
en la deriva’, ‘agilidad’ y ‘flexibilidad corporal’),
en el resto los resultados del ana´lisis mostraron la
preferencia del espinoso hacia alguna de las ca-
tegorı´as. Por ello, la existencia o no de preferen-
cias podrı´a ser utilizada para definir el espectro de
variacio´n de cada rasgo, y ası´ determinar si el com-
portamiento del pez es preferentemente eurifa´gico
o estenofa´gico para cada caracterı´stica estudiada.
En los u´ltimos an˜os se han destacado varias
ventajas importantes de los ana´lisis de los ras-
gos ecolo´gicos de macroinvertebrados en distin-
tos campos. Ası´, los ana´lisis de los rasgos tie-
nen una elevada aplicabilidad debido a que los
invertebrados acua´ticos esta´n ampliamente distri-
buidos por todo el mundo y pueden ser perfec-
tamente comparados para un rasgo determinado
entre a´reas geogra´ficas diferentes (Statzner et al.,
1997; Bonada et al., 2007). Adema´s, los ana´lisis
de los rasgos tienen una alta fiabilidad y robus-
tez estadı´stica (Rodrı´guez-Capı´tulo et al., 2009)
y la codificacio´n de la afinidad de cada taxo´n pa-
ra cada categorı´a de un rasgo determinado es es-
tandarizada y aplicable a taxones muy diferentes
(Dole´dec & Chessel, 1994). Sin embargo, estas
te´cnicas no esta´n exentas de problemas.
Ası´, una de las dificultades que surgen a la
hora de emplear estos ana´lisis es la falta de da-
tos ecolo´gicos para ciertos taxones (Sa´nchez-
Herna´ndez et al., 2011b), y en nuestro caso, pre-
sas comunes como Ostracoda o Ecnomidae no
pudieron ser incluidas en el ana´lisis [estos taxo-
nes no figuran en la base de datos elaborada por
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Crespin De Billy & Usseglio-Polatera (2002)].
Esta circunstancia puede suponer un problema
cuando existe un elevado nu´mero de taxones en
los esto´magos y pone en evidencia la necesidad
de trabajos que completen dicha base de datos.
Adema´s, la posicio´n en los FPCA de algunos ta-
xones con poca importancia en la dieta en te´rmi-
nos de abundancia, como por ejemplo Cerato-
pogonidae o Sericostomatidae, podrı´a dar lugar
a conclusiones dudosas. Aunque algunos autores
recomiendan la ponderacio´n de los valores de los
rasgos segu´n la abundancia de las familias en las
muestras (p. e. Rodrı´guez-Capı´tulo et al., 2009),
en este trabajo, al no tener datos de la disponi-
bilidad del alimento, el ana´lisis se ha realizado
sobre presencia/ausencia de los taxones, ya que
no podemos saber si la baja abundancia de e´stos
en la dieta es debida a una seleccio´n negativa o
bien a que son muy escasos en el medio. De ser
e´ste el caso, los espinosos seleccionarı´an posi-
tivamente estas presas, por lo que su presencia
en los esto´magos, aunque escasa, aportarı´a una
importante informacio´n sobre el comportamiento
alimentario del predador.
Por otro lado, el estado de digestio´n de las
presas supone un problema an˜adido, ya que en
la mayorı´a de los casos la mayor resolucio´n ta-
xono´mica que es posible alcanzar es la de fami-
lia, e incluso en algunos casos no se puede ir ma´s
alla´ del nivel de orden (ve´ase Oligochaeta, Hy-
dracharina, Ostracoda e imagos de Trichoptera en
este trabajo). Este inconveniente se puede solven-
tar realizando el ana´lisis a dos niveles taxono´mi-
cos: el primero a nivel de familia y el segundo a
nivel de orden, utilizando en ambos la media de
los valores de todos los representantes de la mis-
ma categorı´a taxono´mica (ej. todos los ge´neros
de una misma familia y todas las familias de un
mismo orden). Au´n ası´, a pesar de que esta apro-
ximacio´n es aceptada en los trabajos sobre la ma-
teria, se recomienda que la identificacio´n de las
presas se haga a nivel de ge´nero (Dole´dec et al.,
2000; de Crespin De Billy & Usseglio-Polatera,
2002; Rodrı´guez-Capı´tulo et al., 2009).
Por u´ltimo, tal y como hemos visto en nuestro
trabajo para el rasgo ‘talla potencial’ los resultados
muestran que el espinoso se alimento´ de presas con
tallas inferiores a lo esperado por este rasgo. De
esta forma, se sobreestima claramente el taman˜o
real de las presas consumidas, ya que el rasgo
contempla el taman˜o ma´ximo para un taxo´n dado.
Por ello en peces con una abertura bucal pequen˜a,
como en el espinoso, no se recomienda el uso de
este rasgo, sino la medicio´n directa de las presas.
A pesar de estos inconvenientes, si tenemos
presente que los macroinvertebrados forman par-
te de la base de las cadenas tro´ficas en todos
los ecosistemas acua´ticos y constituyen un recur-
so muy importante para muchas especies de pe-
ces, el ana´lisis de los rasgos de las presas puede
ser una metodologı´a aplicable a un gran nu´me-
ro de especies de diferentes regiones biogeogra´fi-
cas, proporcionando un enfoque ma´s ecolo´gico
a los estudios de alimentacio´n. Debe entenderse
que las conclusiones obtenidas en este estudio
son las extraı´das de la informacio´n proporcio-
nada por las presas, y por lo tanto la observa-
cio´n directa del comportamiento alimentario del
espinoso podrı´a proporcionar ma´s informacio´n
que la aquı´ consignada.
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